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4. RESUMEN

La raya Manta de agua dulce Paratrygon aiereba (Müller & Henle,1841) es un pez de interés
ornamental, tiene una amplia distribución en las cuencas del Amazonas y el Orinoco. Es la
única especie descrita en el género Paratrygon, aunque algunos autores mencionan que
dentro y entre las cuencas mencionadas, P. aiereba revela variaciones morfométricas,
osteológicas y de coloración que podrían indicar la existencia de más de una especie. Con el
fin de estimar la filogeografía, la diversidad genética y la estructura poblacional de P. aiereba
en las cuencas del Amazonas y Orinoco en Colombia, se amplificó una porción del gen
Citocromo oxidasa subunidad I (COXI) como marcador molecular de ADN mitocondrial
(ADNmt), en 50 muestras de las dos cuencas principales (Amazonas y Orinoco) y ocho
subcuencas diferentes, incluidos los cauces principales de ambos ríos. Se realizaron análisis
de filogenia bayesiana con calibración fósil, análisis filogeográfico y red de haplotipos,
seguido de un análisis de la varianza molecular. El análisis de agrupamiento (K) de los datos
de secuencias de ADN para revelar la estructura genética de la población, se implementó
mediante el uso de inferencia bayesiana. Los resultados sugieren tres Filogrupos, dos en la
cuenca del Orinoco (A-B) y uno en la cuenca del Amazonas (C). Se reconoce un evento
vicariante de hace 43 millones de años, que marcó la divergencia de Paratrygon. Se encontró
una alta estructura poblacional con un valor significativo de (ST = 0.692; p <0.005), que
sugiere una conectividad genética baja y un K = 3, en el cual el valor de probabilidad marginal
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logarítmica fue más alto, aunque se encontraron algunos haplotipos compartidos entre las
cuencas del Amazonas y el Orinoco. Se determinaron 12 haplotipos y una diversidad genética
relativamente alta (Filogrupo A) (h = 0.64; π = 2,48%), (Filogrupo B) (h = 0.552; π = 1,67%),
y (Filogrupo C) (h = 0,49; π = 0,73%). Los resultados genéticos de este estudio deben ser
considerados en los planes de manejo locales; programas de conservación y sugieren una
reclasificación de esta especie por lo menos en estas dos cuencas (Amazonas y Orinoco). Se
discute sobre la historia biogeográfica en América del Sur donde aparentemente, un evento
vicariante después de la elevación de los Andes durante el Paleo Orinoco-Amazonas, fue
crucial en la diversificación del género Paratrygon.

Palabras clave
ADN mitocondrial · comercio de rayas ornamental conservación · diversidad genética ·
estructura poblacional · filogeografía

5. ABSTRACT
The Manta freshwater stingray Paratrygon aiereba fish of interest ornamental, has a wide
distribution between Amazon and Orinoco basins. And it is the only species described in the
genus Paratrygon, although some authors refer to that within and among the mention basins,
this species expose coloration, morphometric and osteological variations, that could suggest
the existence of more than one species. In order to estimate the phylogeography, population
structure and genetic diversity of Paratrygon aiereba in the Colombian Amazon and Orinoco
basins, it was amplified one portion of the Cytochrome oxidase subunit gene (CO)I as
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molecular marker of mitochondrial DNA (mtDNA), in 50 samples from the two basins
(Amazon and Orinoco) and eight different sub-basins, including the main channels of both
basins. Phylogenetic Bayesian reconstructions using fossil calibration, phylogeographic
analysis and haplotype network were done, followed by an analysis of molecular variance.
The clustering analysis (K) of DNA sequence data to reveal genetic population structure was
implemented by using Bayesian inference. The results suggest three phylogroups two in the
Orinoco basin (A-B) and one in the Amazon basin (C). It is supported a vicariance event for
43 million years ago where later Paratrygon diverges. A high population structure with
significant value of (ST=0.692; p < 0.005) that it suggests low genetic connectivity, a value
of K = 3 was for which the log marginal likelihood value was highest, even though some
shared haplotypes were found between Amazon and Orinoco basins. It was determined 12
haplotypes and relatively high genetic diversity (A phylogroup) (h=0.64; π=2,48%), (B
phylogroup) (h=0.552; π=1,67%), and (C phylogroup) (h=0.49; π=0,73%). This study
genetic results should be considered in local management plans; conservation programs and
suggest a reclassification of this species in at least these two baisins (Amazon and Orinoco).
It is discussed the biogeographic history in South America because a vicariant event
apparently after of the uplift Andes in the Paleo Orinoco-Amazon, was crucial in the
diversification of the Paratrygon genus.
Key words
Mitochondrial ADN · ornamental stingrays trade· conservation · genetic diversity ·
population structure · phylogeography
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6. INTRODUCCIÓN
Las rayas de agua dulce de la familia Potamotrygonidae son un grupo monofilético con
distribución restringida a Surámérica (1-5). Para esta familia se ha descrito cuatro géneros,
siendo Paratrygon uno de ellos. Este es un género monotípico, del cual Paratrygon aiereba
(Müller y Henle, 1841) es la única especie descrita, con una amplia distribución geográfica
en el continente: Brasil, Colombia, Ecuador, Guyana, Perú y Venezuela (6-10). En Colombia
se ha registrado a Paratrygon en las cuencas del Amazonas y Orinoco en río de aguas claras,
blancas y negras (9). Paratrygon se distribuye en estos tres diferentes tipos de agua
característicos del Amazonas y Orinoco, pero no es tolerante a concentraciones de salinidad
o aguas salobres, con preferencias por hábitats con pH neutro y ricos en minerales (11- 13).
El desplazamiento de esta raya entre los diferentes tipos de agua ocurre principalmente por
factores ambientales y comportamentales. P. aiereba evidencia segregación espacial en la
preferencia de hábitat asociado a un alto número de teleósteos que hacen parte de su dieta
(14-16). Asimismo, una segregación sexual ligada a la hidrología de los ríos la cual puede
variar por efectos estacionales, parámetros fisicoquímicos, contaminación y/o degradación
del hábitat (9, 15, 17).
La especie presenta baja fecundidad y madurez sexual tardía, características reproductivas
que potencializa su vulnerabilidad frente a actividades antrópicas (17,18,19), motivo por el
cual el libro rojo de peces de Colombia la clasifica como vulnerable (20, 21). Particularmente
la pesca furtiva para la comercialización ilegal de peces ornamentales sin plan de manejo y
ordenamiento pesquero, que actualmente compete a la Autoridad Nacional de Acuicultura y
Pesca (AUNAP), es una de las actividades antrópicas que más afectan a P. aiereba. Por este
motivo, la especie fue incluida en el apéndice III de la convención CITES (convención
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internacional de comercio y de fauna silvestre) referente para Colombia, porque es uno de
los principales países que comercializan la mayor cantidad de especies de agua dulce en Sur
América para países asiáticos, los cuales demandan gran cantidad de especímenes (21,2224). Las especies de la familia Potamotrygonidae tienen un valor promedio en el mercado
posiblemente ilícito de $200 USD, pero no incluye la variación del costo por talla (25), el
tamaño y la coloración de los individuos son importantes en la comercialización de peces
ornamentales (9). Según el ya liquidado Instituto Colombiano de Desarrollo Rural
INCODER (2010), en el 2012 el valor de P. aiereba, era de $127.5 USD. En consecuencia,
la especie se ha convertido en un recurso ornamental de gran importancia económica para las
regiones del Amazonas y Orinoco. Además de la pesca furtiva para su comercialización,
también se utiliza el aceite de hígado de P. aiereba como medicina para enfermedades
respiratorias, y en Venezuela se utiliza su carne como alimento (9, 17).
El impacto de la pesca insostenible sobre P. aiereba puede conllevar a la reducción
significativa de sus poblaciones, lo cual puede implicar pérdida de diversidad genética. Por
este motivo, es una prioridad respaldar con información científica el estado poblacional de
P. aiereba. (18, 19, 26-28). Es importante destacar que en la Unión Internacional para la
Conservación de la Naturaleza (UICN) ha catalogado a P. aiereba en Datos Deficientes (DD)
(IUCN, 2018) (7). Por tanto, el PAN-Tiburones Colombia incluyó a esta especie en una lista
de prioridad alta para que se generen estudios genéticos ya que los vacíos de información no
permiten su manejo adecuado (29).
La dificultad para obtener la información necesaria sobre el estado poblacional de P. aiereba
es que la taxonomía tradicional en general para rayas es limitada, y posiblemente incorrecta
porque sólo se ha caracterizado usando caracteres fenotípicos, morfológicos y osteológicos,
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a pesar de que se ha comprobado la alta plasticidad fenotípica de la especie por áreas
geográficas (30). De hecho, la taxonomía para las rayas de agua dulce (Potamotrygonidae)
es controversial debido principalmente a la alta diferenciación cromática y estructuras óseas
que restringen la descripción a una nueva posible especie (31, 32).
Recientemente, se ha sugerido a P. aiereba como un complejo de especies. Lovejoy realizó
comparaciones morfológicas en dos ejemplares de esta raya encontrando diferencias
osteológicas en el arco mandibular, el cartílago hiomandibular y modificaciones distintas del
músculo espiráculo (33). Loboda et al., (2016) propuso la diferenciación de P. aiereba
basado en sus patrones de coloración de acuerdo con la ubicación geográfica de las
poblaciones (34).

El primer estudio filogenético de la familia Potamotrygonidae en

Colombia corrobora la hipótesis del complejo de especies en la cuenca del Amazonas y
Orinoco, basado en tres marcadores moleculares mitocondriales: Citocromo b (Cytb),
citocromo oxidasa subunidad 1 (COI) y ATPasa subunidad 6 (ATP6) (35). En un análisis
filogeográfico previo realizado en Brasil, se usaron dos marcadores moleculares (COI y
ATP6) en donde se encontraron tres clados, sugiriendo el complejo de especies para P.
aiereba (4).
La identificación de especies crípticas o con plasticidad fenotípica a nivel molecular en los
análisis de diversidad genética permiten resolver el estado poblacional, y la historia
biogeográfica que juega un rol importante en la estructuración actual de lo que hoy se
consideran poblaciones. Por lo tanto, la historia geológica en Sur América al final del
Cretáceo proporciona un buen modelo para estudio de diversificación de especies de
ictiofauna actual, particularmente P. aiereba (36- 38). Uno de los eventos más importantes
para el origen de la ictiofauna de agua dulce son las incursiones marinas provenientes del
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Caribe ocurridas antes del levantamiento de los Andes (37, 38). Se ha sugerido que la
diversificación de la familia Potamotrygonidae es el resultado de una radiación evolutiva
endémica en Suramérica que deriva de ancestros marinos (2, 39). Posteriormente, con el
punto máximo de crecimiento de las montañas durante el Mioceno, surgieron los arcos
geológicos o paleo-arcos que fragmentaron el territorio, donde se formaron la cuenca del
Amazonas y Orinoco como se conocen en la actualidad. El Amazonas se trasladó hacia el sur
provocando una alteración en los drenajes y el aislamiento de fauna acuática por medio de
eventos de vicarianza y/o dispersión (37, 40-43). La división de la cuenca Amazonas y
Orinoco en el Mioceno, ha ocasionado un alto índice de divergencia en varias poblaciones
de peces como se ha comprobado en la Arawana azul (Osteoglossum ferreirai) (44), los
peces del género Potamorrhaphis (45), el pavón (Cichla ) (46), el pirarucú (Arapaima gigas)
(47), especies de pacus y pirañas (Serrasalmidae) (48), el Guaracú (Leporinus cf. friderici)
(49) y la raya motoro (Potamotrygon motoro) (50). Las barreras físicas entre ambas cuencas
limitan el flujo génico en las poblaciones en el área de distribución y esto conlleva a una
variación intraespecífica (2). Para probar la hipótesis de los procesos asociados a eventos
paleogeográficos tales como dispersión o vicarianza, así como la diversidad y diferenciación
genética en las poblaciones de P.aiereba distribuidas entre las cuencas Amazonas y Orinoco,
se implementaron análisis filogeográficos con posibles escenarios biogeográficos y se
estimaron índices de diversidad haplotípica, nucleotídica y estructura poblacional. Dado a la
vulnerabilidad de la especie y el potencial como recurso ornamental para Colombia (11), los
resultados de este estudio van a sugerir los Filogrupos presentes para desarrollar así planes
de manejo adecuados para su conservación. Estos planes son necesarios para regular la pesca
ornamental y proponer estrategias de desarrollo sostenible para el uso de P. aiereba como
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recurso biológico, ya que en el país no existen programas de control, regulación y vigilancia
de la explotación de rayas de agua dulce.

7. OBJETIVOS
7.1 Objetivo general
Estimar el patrón filogeográfico, la diversidad genética y estructura poblacional en la
raya de agua dulce Paratrygon aiereba, distribuida en cuencas del Amazonas y
Orinoco.

7.2 Objetivos específicos
•

Determinar el patrón filogeográfico intraespecífico en las poblaciones de
Paratrygon aiereba en las cuencas del Amazonas y Orinoco.

•

Estimar la diversidad nucleotídica y haplotípica dentro de las poblaciones de
Paratrygon aiereba en las cuencas del Amazonas y Orinoco.

•

Definir la estructura poblacional entre las poblaciones de Paratrygon aiereba en
las cuencas del Amazonas y Orinoco.

15

8. MATERIALES Y MÉTODOS
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Figura 1. Mapa que indica las locaciones de ocho sitios de muestreo entre la cuenca del Amazonas y Orinoco, de los cuales
cinco corresponden a la cuenca del Orinoco: (1) cauce principal del Orinoco, (2) caño Dagua, (3) río Meta, (4) río Bita, (5) río
Tomo. Y, tres corresponden a la cuenca del Amazonas: (6) río Putumayo, (7) río Loretoyacu, y (8) cauce principal del Amazonas
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8.1 Colección de tejido y extracción de ADN

Las muestras de tejido músculo ventral y aleta pectoral de P. aiereba corresponden a 50
especímenes depositados en la colección de tejidos del Instituto Alexander von Humboldt
(IAvH, 2013) con duplicados en la Universidad de los Andes. Algunos especímenes fueron
capturados por investigadores del Instituto Alexander von Humboldt (IAvH) y la fundación
Omacha (estación biológica en Puerto Nariño y Bojonawi en el Orinoco, Colombia) en
diferentes ríos (subcuencas) del Amazonas, que incluyen: río Putumayo (n=6), río
Loretoyacu (n=8), cauce principal Amazonas (n=7), y en la cuenca del Orinoco, incluyendo
el cauce principal del río Orinoco (n=15), caño Dagua (n=2), río Meta (n=1), río Bita (n=2)
y río Tomo (n=9) (figura 1).
De cada espécimen se extrajo una muestra de tejido que se conservó en etanol al 70% a 4°C.
Se extrajo el ADN utilizando el kit de Bioline Isolate II Genomic, siguiendo el protocolo de
la resina de chelex al 10% para las muestras de difícil obtención de ácidos nucleicos con el
kit (51).

8.2 Amplificación por PCR, purificación y secuenciación

La amplificación de ADN se hizo por medio de una reacción en cadena de la polimerasa
(PCR) siguiendo este protocolo: taq polimerasa 0.016 U (Biolase DNA polymerase),
0.33mM de cada uno de los primers, de Dntps 0.49mM , 2.00mM de MgCl2, Buffer al 1x
para un volumen final del producto de PCR de 31uL consiguiendo un fragmento aproximado
de 700 pb del gen mitocondrial citocromo oxidasa subunidad 1 (COI), amplificado a partir
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del uso del par de primers COXFISHF1 (5’TCA ACC AAC CAC AAA GAC ATT GGC
AC´3)-COXFISHR1 (5´TAG ACT TCT GGG TGG CCA AAA AAT CA´3) (52). El perfil
de temperatura de la PCR se definió con una denaturación inicial a 94°C por 2 minutos,
seguido por 35 ciclos a 95°C durante 30 segundos, anillaje a 55°C por 45 segundos y una
extensión final a 72°C por 7 minutos.
Los productos de PCR fueron evaluados en un corrido de electroforesis en gel de agarosa al
1% teñido con Gel-red en condiciones de voltaje (50v), amperaje (400ma) y tiempo de
electroforesis (50min) que se sembró con loading buffer al 10X en una proporción 2:1 para
un volumen final de 5uL por pozo. Las muestras amplificadas exitosamente fueron
purificadas con el kit BigDye terminador de Applied Biosystems. Las secuencias se
obtuvieron del laboratorio de secuenciación de la Universidad de Los Andes en el
secuenciador automatizado ABI 3500 DNA sequencer.

8.3 Edición de secuencias y caracterización haplotípica
Las secuencias de COI fueron editadas manualmente empleando el software Geneious Pro
4.8.1 (http://www.geneious.com) (53). El alineamiento de las secuencias se realizó bajo el
algoritmo de MUSCLE (54) y se confirmó la identidad de las secuencias con (BLASTn) en
NCBI (http://blast.ncbi.nlm.nih.gov).
Los haplotipos fueron identificados usando el software de MacClade v 4.0.8 (55) y se
confirmó la descripción de haplotipos usando un script de Redundant taxa en R el cual
considera cada polimorfismo en la secuencia de un individuo como un haplotipo diferente
(56).
8.4 Análisis filogenético y tiempos de divergencia
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El conjunto de datos está compuesto por secuencias de ADNmt (COI) de 13 haplotipos
representativos de la especie P. aiereba. Se utilizaron secuencias que fueron obtenidas del
Gen-Bank como grupo externo a las especies Potamotrygon hystrix No acceso JN184071
(57) e Himantura uarnak NC_028325 (58). Para el análisis de topología bayesiana, se utilizó
jModelTest en Cipres para escoger el modelo de evolución que más se ajustó a los datos
aplicando el criterio de información Akaike (AIC). El modelo de sustitución que se asignó a
la partición: TIM2+G pero fue remplazado por el modelo de sustitución general de tiempo
reversible (GTR+1) p-inv. Gamma: 0.1470 las tasas de sustitución para COI (tabla S1).
La filogenia y la estimación de los tiempos de divergencia se dedujeron por inferencia
Bayesiana empleando Beast (59). El tiempo de divergencia se estimó basado en un árbol del
modelo Yule utilizando un punto de calibración de un registro fósil de la
especie Potamotrygon ucayalensis localizado en el Amazonas (43.44 ± 2.5 Ma) (60). El
análisis posterior se realizó bajo un modelo relaxed clock con una distribución de
probabilidad restringida log-normal uniforme. La calidad de los parámetros estadísticos se
evaluaron con un tamaño efectivo de muestra (ESS,effective sample size) > 200 en Tracer
v1.7 (61) (tabla S2). Las simulaciones de la cadena de Markov y Monte Carlo (MCMC) se
ejecutaron para 10000 millones de generaciones de muestreo por cada 5000 millones de
iteraciones de forma independiente, en treeannotator con una probabilidad posterior al 50%
y 10% de burn-in, un máximo clado de credibilidad (MCC). Finalmente, la edición del árbol
bayesiano (BI) se realizó en FigTree (62).

8.5 Estimación de áreas ancestrales y eventos de dispersión/vicarianza
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Para entender mejor la historia biogeográfica de Paratrygon en Sur América y la
reconstrucción ancestral de las áreas de distribución en Colombia, se utilizó un modelo
estocástico a nivel de especies de los análisis de dispersión-vicarianza (S-DIVA) (63) que se
implementó en el programa Rasp v 3.2 (64). Esta herramienta permite la reconstrucción de
la distribución ancestral de incertidumbre filogenética y estados ancestrales propuestos con
una probabilidad para cada nodo. Se usó un conjunto de 10000 árboles de Inferencia
Bayesiana (BI) mitocondrial arrojados en Beast y un árbol de este análisis representativo
final. Adicionalmente, se calcularon los rangos de información geográfica de ocurrencia
actual para cada uno de los nodos terminales y se estimó la probabilidad de optimización de
rangos ancestrales en una reconstrucción binaria.

8.6 Estimación diversidad genética y estructura poblacional con (ADNmt)
La estimación de los análisis moleculares a nivel poblacional de los índices de diversidad
nucleotídica (π) y haplotípica (h) se realizó en Arlequin 3.5.2 (65) (ver tabla S3). Para
determinar la estructura intra e interpoblacional de las cuencas del Amazonas y Orinoco, se
realizó un análisis de varianza molecular (AMOVA) con índices FST y ФST (65). El análisis
de estructura poblacional reportado por Arlequin se soportó con un análisis bayesiano de
estructura poblacional utilizando BAPS 6.0, el cual congrega las 50 muestras que pertenecen
a seis locaciones a grupos genéticos por colores, sin necesidad de definirlo a priori y
analizando bajo una agrupación mezclada de individuos. Se identificó la diferenciación entre
los grupos genéticos con valores de (K) de 2-8 y las particiones óptimas con el valor de
máxima probabilidad de log marginal (lm) (66).
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Para determinar la relación de los haplotipos, se construyó una red haplotípica usando el
software Popart basada en TCS: estimating gene genealogies (67). Una comparación pareada
entre los Filogrupos previamente obtenidos por la red haplotípica con el mejor valor p < 0,05
de CT.
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Tabla 1. Haplotipos de Paratrygon aiereba definidos a partir del gen COI (ADNmt), donde se señalan 57 sitios variables incluyendo 51
transiciones, seis transversiones y cero indels en un alineamiento múltiple de 581 pb. Los sitios variables resaltados en negro son fijos
para el Filogrupo Amazonas (C), los sitios en gris oscuro son fijos en el Filogrupo Orinoco (A) y los sitios en gris claro son fijos para el
Filogrupo Orinoco (B).
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9. RESULTADOS
9.1 Edición de secuencias y caracterización haplotípica
Para el marcador mitocondrial COI se obtuvo un alineamiento de un fragmento de 581 pb en
las 50 muestras previamente extraídas y amplificadas, obteniendo así una eficacia del 83%
en la amplificación por PCR. El alineamiento de 12 de los haplotipos de COI mostró 57 sitios
variables que corresponden al 9,8% del fragmento de ADN utilizado (ver tabla 1).

9.2 Filogenética y biogeografía
Asumiendo la hipótesis de que el género Paratrygon incluiría más de una especie, en la figura
2 se muestra la topología del análisis del árbol que sustenta tres Filogrupos. Las
probabilidades posteriores de soporte de clado son altas (> 0,95) en las ramificaciones que
corresponden a las subcuencas del Orinoco: Filogrupo A (río Bita-Tomo), seguido por un
segundo Filogrupo B (río Meta, caño Dagua y cauce principal Orinoco) y la ramificación que
corresponde a las subcuencas del Amazonas: Filogrupo C (río Putumayo, río Loretoyacu y
cauce principal Amazonas). Según esta filogenia con reloj molecular, la primera divergencia
de Paratrygon en dos Filogrupos en la cuenca del Orinoco y Amazonas ocurrió hace
aproximadamente 43 millones de años. Posteriormente, en el Orinoco se evidencia de nuevo
un aislamiento divergente en dos Filogrupos hace aproximadamente 21 millones de años, lo
que se determina en este análisis como Filogrupo A y Filogrupo B (soporte estadístico en los
tiempos de divergencia, ver tabla S2).
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Figura 2. Árbol filogenético consenso con datación molecular mediante análisis Bayesiano
(BI) basado en tasas de sustitución de 581pb en el marcador mitocondrial COI. La cifra del
nodo señala la edad promedio de divergencia inferida en Paratrygon aiereba para cada uno
de los clados, el intervalo de confianza de la edad del nodo corresponde a las barras
horizontales de color celeste que se muestran solo para valores de probabilidades posteriores
(PP=> 0.50) para las ramas, las barras de color indican cada uno de los diferentes clados o
grupos genéticos: la barra de color azul y rojo indican los dos Filogrupos para el Orinoco (AB) y la barra de color verde indica el filogrupo para el Amazonas (C). Se incluyeron imágenes
de los patrones de coloración de los especímenes de Paratrygon aiereba predominantes en
cada uno de los grupos genéticos, proporcionadas por el Instituto Alexander von Humboldt
y Maira Rizo.
Tabla 2. Probabilidad de ocurrencia en rangos geográficos ancestrales con S-Diva >0,9,
incluyendo nodo, edad del nodo (edad en millones de años).
Node
(ancestral
area)
17
18

Node age
estimates
S-DIVA
4.6925

% Ocurrence* Node
Prob. > 0,9
(ancestral
area)
100
24

Node age
estimates
S-DIVA
4.8878

% Ocurrence*
Prob. > 0,9

5.9151

100

2.9913

100

3.9060

100

19

8.2398

100

20

8.8508

100

25
26

100

22.1325

100

43.9239

50

21

11.6236

100

27
28

22

1.6939

100

29

44.3640

100

23

2.4859

100

30

65.1470

50

31

83.8936

100

Los análisis de inferencia filogeográfica con el método de S-DIVA muestran que los linajes
actuales de Paratrygon pasaron por un evento de vicarianza en el nodo 28, con probabilidad
ancestral hace aproximadamente 43 millones de años y una frecuencia del 50% de
distribución entre las áreas ancestrales paleo-Orinoco/Amazonas; este evento sugiere un
aislamiento principal de dos Filogrupos (figura 3). Dentro de la cuenca del Orinoco hay un
aislamiento reciente en los Filogrupos (A y B) que corresponde al nodo ancestral 27 de hace
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aproximadamente 22 millones de años. La probabilidad de aparición del 100% en el área
ancestral en este análisis, arrojó un evento de vicarianza y en los nodos de distribución actual
hay eventos de dispersión y vicarianza de las subcuencas que drenan al Orinoco y las
subcuencas que drenan hacia el Amazonas (tabla 2).

Figura 3. Reconstrucción filogeográfica de cuencas ancestrales con S-DIVA según COI
segmento 581 pb. Los colores representan áreas geográficas preestablecidas desde hace 84
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millones de años a la actual: los linajes terminales indican el área actual de distribución
geográfica este se asignó según los Filogrupos del presente estudio, los círculos de color
naranja indican la distribución en la cuenca del Amazonas (C) subcuencas; (río Putumayo,
Loretoyacu y cauce principal), los círculos de color morado la cuenca del Orinoco (A) que
corresponden a las subcuencas;(río Tomo y Bita) y los círculos de color beige el área del
Orinoco (B) subcuencas (río Meta, caño Dagua y cauce principal), en los nodos internos se
representa el porcentaje para cada área ancestral alternativa entre 50 a 100%, cada nodo
ancestral es representado por un numero interno. Los números de eventos señalados de
vicarianza (V) y dispersión (D) se encuentran junto a las letras. Las líneas de borde de color
azul indican eventos de dispersión y las líneas de borde verdes indican eventos de vicarianza.
Para este análisis filogeográfico se definieron como outgroups la especie Himantura uarnak
(Huarnak) raya marina y dos especies de rayas de agua dulce Potamotrygon motoro y
Potamotrygon hystrix que pertenecen a uno de los géneros hermanos de Paratrygon.

9.3 Análisis de diversidad genética y estructura poblacional

La red haplotípica procedente de los análisis de TCS soporta tres grupos genéticos
diferenciados, pero con haplotipos compartidos dentro de las cuencas del Amazonas y el
Orinoco (figura 4). Asimismo, se identificaron seis haplotipos únicos, tres para en la
subcuenca principal del Orinoco donde PA02 y PA09 se agrupan en el filogrupo (A) y PA08
en el filogrupo (B), y tres en subcuencas del Amazonas: río Loretoyacu (PA10), río Putumayo
(PA11) y cauce principal Amazonas (PA12) estos haplotipos agrupados en el filogrupo (C).
El haplotipo PA01 agrupado en el filogrupo (C) presentó el mayor número de conexiones en
la red haplotípica y es el de mayor frecuencia en relación con otros haplotipos, lo que sugiere
que es el haplotipo ancestral y por tanto la diversificación según la abundancia relativa del
haplotipo en cada cuenca, pudo haber tenido principalmente su origen en el Amazonas. Este
haplotipo fue reportado en un total de 12 muestras en las subcuencas de la región del
Amazonas: río Putumayo, Loretoyacu y cauce principal Amazonas, mientras en las
subcuencas del Orinoco se encontró en un total de cuatro muestras; dos del río Tomo y dos
de la cauce principal Orinoco. El haplotipo PA03 también fue reportado tanto en la región
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del Orinoco subcuencas: río Tomo, como en el Amazonas sub-cuenca: río Putumayo, pero
solo en una muestra representada.

Figura 4. Red haplotípica reconstruida con el método de parsimonia en un segmento de
ADNmt de 581 pb. El tamaño de los círculos señala la frecuencia de cada haplotipo, el punto
negro indica el haplotipo hipotético ancestral y las líneas señalan el número de sustituciones
entre los haplotipos.

La asignación bayesiana en BAPS de los individuos a grupos genéticos a partir de 12
haplotipos de COI (581pb), mostró una estructura poblacional posiblemente que delimita tres
grupos poblacionales genéticos distintos (K=3; Filogrupo A: subcuenca Tomo y Bita;
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Filogrupo B: cauce principal Orinoco, río Meta y caño Dagua; Filogrupo C: río Loretoyacu,
Putumayo y cauce principal Amazonas; figura 5), correspondiente al registro máximo del
valor de probabilidad marginal (log(lm= -389.0631) en optima partición. Esto refleja una
clara subdivisión en la asignación de colores a cada uno de los grupos, en la región del
Orinoco: azul para el Filogrupo A, rojo Filogrupo B y verde para las subcuencas del
Amazonas denominado como Filogrupo C. Filogenéticamente hay individuos de la región
del Amazonas asignados a la cuenca del Orinoco y lo mismo ocurre entre las sub-cuencas de
Putumayo y la sub-cuenca del Tomo, afluente que desemboca en el Orinoco. Sin embargo,
ningún individuo del grupo genético de color rojo fue reportado en el Amazonas (ver figura
5).

Figura 5. Asignación de análisis Bayesiano (BI) bajo un admixture clustering para 50
individuos con COI (ADNmt en 581pb) inferido para tres Filogrupos definidos por las
subpoblaciones. Líneas verticales negras indican cada una de las poblaciones y
subpoblaciones, los colores representan la probabilidad de que el individuo pertenezca a cada
grupo genético: (A) color azul es uno de los Filogrupos del Orinoco las subcuencas son río
Tomo y río Bita; (B) color rojo para el otro filogrupo del Orinoco las localidades son río
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Meta, caño Dagua y cauce principal Orinoco y (C) color verde que corresponde al filogrupo
del Amazonas; las subcuencas son: río Putumayo, río Loretoyacu y cauce principal Orinoco
Tabla 3. Índices de diversidad genética y estructura poblacional pareados (ΦST / FST) para
los Filogrupos definidos de Paratrygon aiereba según COI (ADNmt). Diversidad haplotípica
(h) y diversidad nucleotídica (π) (representada en %) ubicados en diagonal, estructura y
análisis de varianza valores (ΦST) arriba de la diagonal y valores (FST) en la parte inferior de
la diagonal.

(ΦST)
(Fst)

Orinoco (A)
(n=15)

Orinoco (B)
(n=15)

Amazon (C)
(n=20)

Orinoco (A)

h=0.64±0.22
π=2.48±0.01

0.487*

0.713*

Orinoco (B)

0.394*

h=0.55±0.14
π=1.67±0.01

0.797*

Amazon (C)

0.359*

0.423*

h=0.50±0.13
π=0.73±0.00

Los valores significativos en (*) con (p≤0.05) en 10,000 permutaciones. Orinoco (A),
subcuencas; (río Tomo y Bita), Orinoco (B) subcuencas;(río Meta, caño Dagua y cauce
principal Orinoco) y Amazonas (C) subcuencas;(río Putumayo, río Loretoyacu y cauce
principal Amazonas).

Para el análisis de los índices diversidad genética y estructura poblacional, las subcuencas se
aglomeraron en los Filogrupos encontrados del análisis filogenético y a la asignación
Bayesiana de individuos a grupos genéticos. Los análisis de estructura mostraron un ФCT =
0.727 (p= 0.10) que sugiere una alta correlación de los haplotipos respecto a la población
total. También un ФSC = 0.130 (p= 0.10) que mostró una correlación menor de los haplotipos
dentro de los Filogrupos y por tanto permitió sugerir que la población tiene una baja
endogamia y una ligera tendencia hacía la exogamia; sin embargo, la varianza no se mantuvo
significativa para estos dos índices. El reporte de los índices de AMOVA ΦST y FST pareados
entre los grupos genéticos mostró valores muy altos y significativos de ΦST para todas las
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comparaciones que se realizaron por pares ( FST = 0.3920; p < 0.05) (ΦST = 0.6924; p < 0.05)
da evidencia de una alta correlación de los haplotipos dentro de una sub-población ó
filogrupo respecto a la población total, sugiriendo alta estructura poblacional entre Orinoco
A (río Tomo-Bita), Orinoco B (río Meta, caño Dagua y cauce principal Orinoco) y Amazonas
C (río Putumayo, Loretoyacu y cauce principal) (tabla 3).

Asumiendo que Paratrygon es un género monotípico como hasta ahora se concibe, para las
subcuencas que pertenecen al Orinoco (A) (río Bita-Tomo), Orinoco (B) (río Meta, cauce
principal Orinoco y caño Dagua) y, el Amazonas (C) (río Putumayo, Loretoyacu y cauce
principal Amazonas) la diversidad total es alta, h = 0.7908 ± 0.0399, π = 3.8565 ± 0.01918
(%). Lo mismo ocurre dentro de las subcuencas; Orinoco (A) es de h= 0.64, π= 2.48 (%), y
Orinoco (B) h= 0.55, π= 1.67 (%), mientras la diversidad de las subcuencas del Amazonas
(C) h= 0.50, π= 0.73 (%) es baja en comparación con las subcuencas que pertenecen al
Orinoco A y seguido por el B (ver tabla 3).

10. DISCUSIÓN
Este estudio presenta los análisis exploratorios descriptivos sobre la filogeografía, diversidad
genética y estructura poblacional de la raya Paratrygon aiereba, en las cuencas del
Amazonas y Orinoco, a partir del COI del ADNmt. Los resultados muestran al menos tres
Filogrupos o clados filogenéticos consistentes: dos que corresponden a la cuenca del Orinoco
(Filogrupo A y B) y uno relativo al Amazonas (Filogrupo C), lo que sugiere una separación
en estas dos cuencas hace aproximadamente 43 millones de años por un evento vicariante
(figura 2 y 3). También se observa una fuerte diferenciación genética entre individuos,
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incluso en áreas geográficamente cercanas (Filogrupo A y B) (ver figura 5). Se reportaron
haplotipos compartidos entre los Filogrupos, incluso en los que corresponden a la cuenca del
Amazonas y Orinoco (figura 4), lo que contribuye al aumento de los índices de diversidad
haplotípica y nucleotídica al interior de cada uno. Los Filogrupos con mayor diversidad
haplotípica y nucleotídica corresponden a las subcuencas de la cuenca del Orinoco (A y B),
en comparación con el Amazonas (C), que tiene la menor diversidad nucleotídica,
posiblemente debido a la baja conectividad hidrográfica y genética en la actualidad con la
cuenca del Orinoco, hecho probablemente determinado por eventos geológicos tanto
ancestrales como recientes. Los valores de diversidad haplotípica fueron altos y la diversidad
nucleotídica de moderada a baja para los tres Filogrupos en general, lo que sugiere un proceso
de recolonización y/o expansión poblacional de Paratrygon aiereba, como posible resultado
adaptativo a las barreras físicas y químicas del ambiente durante la formación actual de las
cuencas (68-70). No obstante, los valores de diversidad pueden estar sesgados por la
diferencia en la cantidad de las muestras (n) dado el esfuerzo de muestreo en cada una de las
regiones, siendo las subcuencas en la región del Orinoco las de mayor número de colecta de
individuos.

10.1 Filogenia y filogeografía en Paratrygon aiereba
Las filogenias y los eventos geológicos históricos están ligados directamente a la
estructuración genética de las poblaciones, donde éstas últimas están influenciadas por el
intercambio de individuos y la presencia de polimorfismos ancestrales conservados en el
tiempo (71). Los análisis filogeográficos en el proceso de radiación de rayas de agua dulce
en las cuencas del Amazonas y Orinoco, se estima que ocurrió aproximadamente hace 62
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millones de años durante el Paleoceno (figuras 2 y 3), coincidiendo con otros estudios que
sugieren una diversificación en el Cretáceo tardío o durante el Paleoceno (72). Sin embargo,
otros estudios sugieren que la diversificación de los potamotrygónidos es más actual, y que
tuvo lugar durante el Mioceno (73, 74).
La familia Potamotrygonidae es monofilética, como se ha mencionado en diferentes análisis
biogeográficos (1, 73-75). Estas rayas provienen de un ancestro marino que incursionó desde
el norte (Pacífico Este y el Caribe) (38, 76-77) y divergieron hace aproximadamente 75
millones de años (figura 3). Lo que no coincide con los tiempos estimados de diversificación
de rayas de agua dulce, son los eventos de incursión y transgresión marina durante el
Mioceno (24-7 millones de años), que proponen algunos autores (1, 5,73-75, 78), pero sí
coinciden con el evento de que Colombia fue inundada intermitentemente por el mar Caribe
durante la era del Cenozoico, en un periodo de rango más o menos 900,000 y 3.7 millones
de años (37) o la posible conexión más antigua de los sistemas de agua dulce y sistema marino
a finales del Cretáceo (74).
Durante la era del Cenozoico ocurrieron múltiples regresiones marinas alrededor de los
Andes, que permitieron la colonización y diversificación de los peces, los cuales pasaron por
una transición de adaptación durante el Cretáceo tardío y el Paleoceno-Eoceno, a los sistemas
de agua dulce (paleo-drenajes). El registro fósil de Potamotrygon ucayalensis hallado en la
Amazonía peruana representa la evidencia más antigua de una raya adaptada a agua dulce,
cuyo origen y diversificación fue estimado durante el Eoceno temprano, hace
aproximadamente 50 millones de años (61,79). Lo mismo evidenció Ashcliman (78), con una
radiación de batoideos en el Cenozoico, hipótesis que se ajustaría a la separación de las rayas
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de agua dulce y las marinas por un evento vicariante durante el Cretáceo superior, como
sugerimos en este estudio.
La especie Himantura uarnak (hermano lejano marino de la familia Potamotrygonidae) es
uno de los tres outgroups que se consideró y los otros dos corresponden a especies de la
familia Potamotrygonidae del género Potamotrygon;( P. hyxtrix y P. motoro). Según los
datos obtenidos con S-DIVA, las dos especies P.hyxtrix y P.motoro se separan en el Eoceno
hace 44 millones de años, fecha relativa a la sugerida por (77). Para el género monotípico
Paratrygon se sugiere un evento vicariante de hace aproximadamente 43 millones de años
(figura 3) que causó divergencia intraespecífica en dos clados principales o Filogrupos, uno
de esos Filogrupos son muestras que en su mayoría pertenecen a la cuenca del Amazonas
Filogrupo (C) y las otras corresponden a los Filogrupos(A y B) del Orinoco, por lo tanto es
posible que el ancestro de Paratrygon podía distribuirse en las áreas del Amazonas y el
Orinoco sin ningún tipo de barrera física (60).
La geomorfología durante el Paleógeno jugó un rol importante en el aislamiento de
diferentes grupos de animales, provocando un proceso de especiación alopátrica. Hace
aproximadamente 65-34 millones de años fue incrementando activamente la cordillera
central seguida por la cordillera oriental de los Andes; este istmo fue trasladando la cuenca
del Amazonas hacia el sur, provocó un cambio en el patrón de drenaje y la sedimentación de
los ríos, de manera que el rápido levantamiento pudo aislar las poblaciones y quedar
distribuidas las especies en las cuencas fragmentadas del Amazonas y el Orinoco (37-38, 40,
74). Esto es un impacto potencial en el proceso de una posible especiación alopátrica en
Paratrygon, explicado por vicarianza entre las cuencas del Amazonas y Orinoco colombiano
hace aproximadamente 43 millones de años en el Eoceno-Oligoceno (ver figura 3 y tabla 3).
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Otra explicación a la diversificación alopátrica de peces en el Paleógeno son las
introgresiones y regresiones marinas continuas, separando cuencas cratónicas y ríos
subandinos permitiendo el aislamiento poblacional (80, 81). Por lo tanto, en este caso, la
hipótesis de la elevación del arco del Vaupés hace aproximadamente 8-10 millones de años
que separó el Paleo-Orinoco/Amazonas (82) no se cumple para estas rayas, ya que el origen
de la familia Potamotrygonidae y la radiación de los Filogrupos de Paratrygon es
influenciado al parecer por eventos más antiguos al Mioceno.
En el análisis filogenético, el Filogrupo A y B que corresponden a la cuenca del Orinoco
sugiere una divergencia aproximada de hace 22 millones de años (figura 2), posiblemente
simpátrica vicariante (figura 3). Según los autores (70, 83) esta diferenciación es causada por
patrones geográficos y la habilidad de dispersión. El tiempo de divergencia de los Filogrupos
A y B de Paratrygon coincide con la época del Mioceno. Una hipótesis que puede explicar
esto, es un evento vicariante local causado por adaptación química a sistemas marinos con
conexiones fluvio-lacustres (figura 2 y 3) (37, 38, 40, 84). La formación de los raudales
Atures y Maipures son eventos sedimentarios recientes (8 -10 millones de años) (41) que
probablemente no interfieren en la dispersión de Paratrygon.

10.2 Diversidad genética y estructura poblacional

Los análisis de estructura en P. aiereba en el presente estudio, corroboran lo encontrado para
la misma especie en Brasil, donde usaron el gen COI y obtuvieron una alta diferenciación
genética entre localidades con un valor significativo de (ϕST = 0,74; p < 0,05), lo que sugiere
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un bajo flujo génico entre los individuos, y altas distancias genéticas entre las poblaciones
con un valor de divergencia del 4% (4).
Por otro lado, según los análisis de la red haplotípica (figura 4), el haplotipo PA01 se
considera el más ancestral puesto que presenta el mayor número de conexiones y a su vez la
mayor abundancia relativa y distribución espacial, tanto para el Amazonas como para el
Orinoco. Esto podría soportarse bajo dos diferentes hipótesis: 1) polimorfismos ancestrales
de la Pan-Amazonia que se conservan en el tiempo por presión de selección direccional ó
deriva genética, una vez se formaron barreras geográficas o que hay fragmentación del
hábitat (85, 86); 2) flujo genético actual o reciente mediado por migraciones entre las
regiones (85). Este haplotipo PA01 se encuentra principalmente en la cuenca del Amazonas
(tabla S4), lo cual es un reflejo de la historia biogeográfica de la diversificación de la
ictiofauna, causada por diferentes eventos geológicos en Suramérica (orogenia andina,
incursiones marinas, conexiones fluviales temporales), hace aproximadamente 65-22
millones años (1, 39, 42, 73). Se denota una homogeneidad dada la baja variabilidad genética
para los haplotipos que pertenecen al Filogrupo B (subcuencas río Meta, caño Dagua y cauce
principal del Orinoco) y los haplotipos que pertenecen al Filogrupo C (subcuencas río
Putumayo, río Loretoyacu y cauce principal del Amazonas), lo que sugiere un alto flujo
genético dentro de los Filogrupos. Es posible que las dinámicas hidrológicas asociadas con
el flujo de agua, principalmente las temporadas de aguas altas, permitan un intercambio
génico mediado por las tasas migratorias entre los individuos de estas localidades, como
reconocen diferentes autores (17, 87-88). Aún con haplotipos compartidos entre las cuencas
del Orinoco y Amazonas, como es el caso del haplotipo PA03 (tabla S4), se evidenció una
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alta estructura genética con los índices F (Φ CT y FST ) según Wright (1951) > 0.25 entre todos
los Filogrupos (A, B y C) (ver tabla 2).
Los análisis filogenéticos y asignación bayesiana de los individuos en BAPS revelan
fragmentación de tres grupos genéticos poblacionales de P. aiereba en las cuencas del
Amazonas y Orinoco. Estos resultados coinciden con los reportados en Brasil, donde
obtuvieron tres clados definidos separados geográficamente para el Amazonas (4). De hecho,
en las topologías de los árboles filogenéticos construidos por (35), se usaron tres marcadores
moleculares COI, Cytb y ATP6 y se sugiere la posibilidad de especiación entre individuos de
P. aiereba de la cuenca del Orinoco y el río Caquetá en cuenca del Amazonas.
De acuerdo con la reciente revisión taxonómica y morfológica del género Pararygon (34),
se señala la existencia de dos especies simpátricas en el Orinoco (sp1 y sp2), y una tercera
distinta para el Amazonas que sería Paratrygon aiereba (Tabla S5). De esta manera, en
relación con los resultados del presente estudio, el Filogrupo (A) correspondería a la sp2, el
Filogrupo (B) a la sp1 y el Filogrupo (C) a la especie P. aiereba, distintiva para el Amazonas.
Si bien estos tres Filogrupos no evidenciaron monofilia recíproca entre los linajes
haplotípicos (figura 2 y 4), sí exhibieron tres grupos altamente diferenciados de haplotipos
asociados a las especies fenotípicamente distintas (tabla 2 y tabla S5). Este patrón de
especiación ya se ha sugerido en los peces de la familia Cichlidae por (46).
La diferenciación poblacional alta y compleja de P. aiereba. entre las cuencas del Amazonas
y el Orinoco, podría ser un modelo de evolución fortuito ocasionado por eventos
geomorfológicos como el levantamiento de los Andes, que formaron una barrera geográfica
para el desplazamiento (38), coexistiendo con una barrera geoquímica en la composición de
los ríos y la viabilidad de adaptación de esta raya a nuevos ecosistemas como ocurrió durante
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el Mioceno con sistemas complejos fluviales, lacustres y marginales “sistema de Pebas y
sistema de Acre” (1, 39, 73). Se ha sugerido que las especies con amplios rangos de
distribución geográfica y alta plasticidad, como es el caso de P. aiereba, son propensos a la
estructura poblacional por una barrera alopátrica (42).
A la fecha no se ha comprobado restricciones de hábitats en P. aiereba, ni a los diferentes
tipos de agua (blanca, clara y negra), siendo una especie con eminente plasticidad fenotípica
(89) como se evidencia con los patrones de coloración. Sin embargo, sí prefieren hábitats de
baja salinidad y pH bajos (12, 23).
La distancia geográfica también es una barrera que podría estar influenciando la estructura
poblacional de P. aiereba entre las subcuencas que pertenecen al Amazonas y al Orinoco,
pero en este análisis hay haplotipos compartidos (figura 4), como también se ha reportado en
Potamotrygon motoro con COI entre las cuencas Amazonas y Orinoco (50). Para darle un
soporte a la hipótesis de flujo genético mediado por migraciones actuales, posiblemente el
Brazo o Caño Casiquiare funcione como un corredor biológico para la dispersión de peces
en estas dos regiones (82), evento que se ha sugerido en los peces aguja (Potamorraphis spp),
arawana negra (Osteoglossum ferreirai) y el pavón (Cichla temensis) (44,45,90). No se
conoce en la actualidad otra conexión fluvial entre las cuencas del Amazonas y Orinoco.
No obstante, los procesos ecológicos en la estructura poblacional pueden ocurrir por las
preferencias de hábitat relacionada con épocas de apareamiento y la disponibilidad de
alimento (23) como se ha sugerido por (91) en especies del género Serrasalmus. Adicional a
la relación hidrológica durante épocas estacionales, muchos peces pueden ser aislados y otros
ampliamente distribuidos por lo que estas rayas no tienen una gran vagilidad y por el
contrario evidencian un patrón filopátrico. Otro factor más reciente que contribuye al
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aislamiento poblacional es la intervención antropogénica como la fragmentación del hábitat
por la deforestación, la contaminación por la actividad de minería fluvial y la explotación
comercial del recurso pesquero (72,92,93).

11. CONCLUSIONES

Y

RECOMENDACIONES

PARA

LA

CONSERVACIÓN

Un alto y significativo FST sugiere la diferenciación genética de los Filogrupos de Paratrygon
aiereba en las cuencas del Amazonas y el Orinoco, considerando que las tasas de mutación
son lentas en rayas de agua dulce (94, 2), sugiere probablemente un caso de especiación
incipiente dentro del género monotípico de Paratrygon. Para no proponer especies con solo
evidencias genéticas de un único marcador genético (COI), se optó por delimitar tres grupos
genéticos como Filogrupos (A, B y C).
Para futuros análisis se propone realizar estudios morfométricos, osteológicos y sobre
patrones de coloración. Esto permitiría en conjunto determinar si hay diferencias entre los
especímenes examinados entre y dentro de las cuencas del Amazonas y Orinoco, y de esta
forma soportar los Filogrupos que podrían ser incluso especies diferentes de un complejo de
lo que se conoce como Paratrygon aiereba.
También es indispensable realizar análisis con marcadores moleculares nucleares, por
ejemplo, RAG1 y microsatélites como lo sugiere (58), para resolver filogenias de batoideos,
donde al concatenarlos con marcadores como COI ó Cytb se mejoraría la resolución de las
topologías filogenéticas. Esto permitiría verificar la historia evolutiva de la especie por dos
linajes diferentes; materno y biparental como mencionan los autores (95). Con otros
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marcadores moleculares podría realizarse pruebas de neutralidad y analizar posibles cuellos
de botella en las poblaciones (96).
Los resultados de este estudio proporcionan información clave para científicos, entidades
medio ambientales, autoridad pesquera,

y otros entes gubernamentales

y no

gubernamentales, para el manejo y conservación de la raya manta P. aiereba. Los Filogrupos
definidos en este estudio están significativamente estructurados y posiblemente el tiempo de
divergencia entre el Amazonas (Filogrupo A-B) y el Orinoco (Filogrupo C) es más largo, y
por ende puede acumular mayor diferenciación genética en comparación con la divergencia
de los dos Filogrupos que corresponden al Orinoco (A y B). Según el hallazgo de divergencia,
es importante sugerir al menos tres unidades de manejo definidas para cada filogrupo. Esta
propuesta podría beneficiar la conservación de la especie, puesto que permitiría regular mejor
su comercialización a nivel nacional e internacional y así aportar información tanto para
CITES como para futuras evaluaciones de riesgo de extinción según UICN (Libros Rojos).
Igualmente sirve apoyo a entidades como la AUNAP.

Por último, estos resultados

contribuyen al plan de manejo y conservación nacional y regional de rayas de agua dulce
PAN (tiburones, rayas y quimeras), y permitirá participar en esfuerzos trasnacionales para la
conservación de P. aiereba junto con países vecinos como Brasil y Venezuela.
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13. MATERIAL SUPLEMENTARIO

Tabla S1. Tasas de sustitución del mejor modelo evolutivo definido por el criterio Akaike
(AIC) empleado para la construcción del árbol filogenético calibrado con el segmento de
COI (ADNmt).
AC
AG
AT
CG
CT
GT

89.6767
439.2597
89.6767
1.0000
927.6477
1.0000

Tabla S2. Soporte estadístico de confiabilidad en los parámetros que se seleccionaron para
construir el árbol filogenético con reloj molecular (posterior, Likelihood y prior) y el ajuste
de los datos con el modelo que describe el proceso biológico responsable de generar los
patrones de divergencia de los linajes (Yule model). Se incluyen valores de desviación
estándar los cuales presentan alta precisión de divergencia (SD) y el soporte de la tasa media
del reloj molecular relajado lognormal UcldMean.

Statistics

(Ess)

Posterior

2955

Likelihood

4295

Prior

4059

Yule model (birth-rate)

1881

SD divergence times

0.9328
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UcldMean

1.2543-3

Tabla S3. Frecuencias haplotípicas para COI en los tres Filogrupos de Paratrygon aiereba:
Orinoco A, (río Tomo- Bita); Orinoco B, (río Meta, caño Dagua y cuenca principal
Orinoco); y Amazonas C, (río Putumayo, Loretoyacu y cuenca principal Amazonas).
ORINOCO
(A)

ORINOCO
(B)

AMAZONAS
(C)

Total
(%)

PA01

2

2

15

37.3

PA02

1

PA03

9

PA04

2

Haplotypes

1.9
1

19.6
3.9

2

PA05

3.9

PA06

10

19.6

PA07

2

3.9

PA08

1

3.9

PA09

1

3.9

PA10

1

3.9

PA11

1

3.9

PA12

1

3.9

Tabla S4. Haplotipos definidos para 50 muestras con un segmento de COI de 581 pb,
distribución por cuencas hidrográficas en Colombia y especies del género Paratrygon según
la descripción de los autores Loboda et al., (2016) y Lasso et al., (2016).

Haplotypes

sample
code

location
(basin)

species

pa01

LEIK93
RP3
1055
LET84
LET107
004

mc.Amazon
Putumayo
mc.Orinoco
Loretoyacu
Loretoyacu
mc.Amazon

Paratrygon aiereba
Paratrygon aiereba
sp1
Paratrygon aiereba
Paratrygon aiereba
Paratrygon aiereba
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pa02
pa03

pa04
pa05
pa06

pa07
pao8
pa09
pa10
pa11
pa12

LE4
PLO29
TP14
LET92
LET103
RP2
TP12
002
001
1075
1045
590
146
211
126
210
PLO45
139
TP86
137
TP15
241
539
LET93
LE2
1012
191
PC118
1061
172
117
1010
121
255
245
119
ARA2
251
736
LET108
RP1
2930

mc.Amazon
Putumayo
Tomo
Loretoyacu
Loretoyacu
Putumayo
Tomo
mc.Amazon
mc.Amazon
mc.Amazon
mc.Orinoco
mc.Orinoco
Tomo
Tomo
Bita
Tomo
Putumayo
Tomo
Tomo
Tomo
Tomo
mc.Orinoco
mc.Orinoco
Loretoyacu
mc.Amazon
Dagua-Orinoco
mc.Orinoco
mc.Orinoco
mc.Orinoco
Bita
mc.Orinoco
caño DaguaOrinoco
mc.Orinoco
mc.Orinoco
mc.Orinoco
mc.Orinoco
Meta-Orinoco
mc.Orinoco
mc.Orinoco
mc.Amazonas
mc.Amazonas
mc.Amazonas

Paratrygon aiereba
Paratrygon aiereba
sp2
Paratrygon aiereba
Paratrygon aiereba
Paratrygon aiereba
sp2
Paratrygon aiereba
Paratrygon aiereba
Paratrygon aiereba
sp1
sp2
sp2
sp2
sp2
sp2
Paratrygon aiereba
sp2
sp2
sp2
sp2
sp1
sp1
Paratrygon aiereba
Paratrygon aiereba
sp1
sp1
sp1
sp2
sp1
sp1
sp1
sp1
sp1
sp1
sp1
sp1
sp1
sp1
Paratrygon aiereba
Paratrygon aiereba
Paratrygon aiereba
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